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Contribution à l'étude de quelques feuilles 


de Monocotylédones 


par Dauphine RAvOLOLOMANIRAKA * 


Résumé. — Les feuilles des Monocotylédones étudiées eroissent à partir du fonctionnement 
de trois apex fohaires superposés, mitiés dans l'assise sous-épidermique, et de méristèmes Interca- 


laires. Leur partie umifaciale est uniquement le résultat. de l'activité de l'apex dorsal à | 


aquelle 


s ajoute éventuellement l'action d'un méristème interealaire, L apex ventral peut n'avoir qu'un 
fonctionnement limité, aboutissant à former un soubassement hgulaire, ou à eréer une heule bien 
développée. Ces observations conduisent à une discussion des interprétations avancées an sujet 
des feuilles unifaciales des Monocotylédones. 

Abstract. — Among Monocotvledons, the investigated. leaves. originate. in. the derivatives 
of three superposed growth centers, initiated. from the subepidermal laver, and some interca- 
lary meristems., The abaxial apex with, on oceasion, the assistanes of an immterealarv meristem, 
produces the unifacial part. The adaxial apex is able to give rise to a protrusion, the ligule. or 
its process of cell division is soon suspended and results m the formation of a hgular buttress, 


These new data lead to debate the interpretations of the unifacial monocotyledonous leaves, 
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Les feuilles des Monocotylédones ont été l'objet de nombreuses interprétations et les 


résultats anciens, comme ceux de Trécuz (1853), ont été récemment remis en question 
par des travaux sur la diplophyllie et la peltation des phyllomes végétatifs. Il nous as 
cependant, paru que certaines de ees interprétations ne s appuyarent pas sur une étude 
assez précise de lontogénie et du développement de ces feuilles; Aussi notre travail a-t-il 


consisté : 


tats de ces observations., 


— à suivre le développement de telles feuilles depuis les premiers stades jusqu aù 
stade adulte ; 


à voir st les hypothèses apportées par nos devanciers sont applicables aux résul- 
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Cet article constitue le résumé partiel d'une thèse de Troisième Cvele L effectuée au 
Laboratoire de Botanique. tropicale de Paris, sous la direetion de M. le Pr. Scaner.. 
Quail trouve jet, l'expression de notre gratitude, Nous remercions M. le Pr. A. Eicunonrx 
d'avoir accepté de présider notre thèse et M. le Pr. G. Maxcgxor qui a bien. voulu 
participer à notre jurv. Nous adressons nos remerciements à G. Cesset, Maitre- Assistant. 
pour ses conseils et ses utiles suggestions. Nous ne saurions oublier | aide apportée par 
Mlle Durepon et Mme GaxirrE pour la réalisation matérielle. 

M. le Pr. Leroy nous a donne la possibilité de publier cet article : nous Ten remercions 


trés respectueusement. 


1. Thèse soutenue le 14 mai 1970. 
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HISTORIQUE 


L'interprétation des feuilles unifaciales des Monocotylédones a donné lieu à des dis- 
cussions qui ont porté sur leur valeur morphologique et sur l'explication de leur structure. 
De nombreuses théories furent successivement avancées. 

La plus ancienne, et la plus généralement admise, est celle de la « soudure ». La majo- 
rité des espèces d'Iris ont des feuilles ensiformes. Cette singulière forme est caractérisée par 
un plan foliaire dirigé d'avant en arrière, le rendant ainsi vertical. La définition linneenne 
e ensiforme (folium) est anceps, a basi versus apicem adtenuatum » a été précisée par des 
auteurs modernes, notamment Biscnor, qui ajoute que : « la feuille ensiforme (Sehwert- 
fórmig) regarde la tige par son bord antérieur, montre toujours, sur sa coupe transversale, 
un plus fort diamètre dans son milieu et s'amineit ensuite fortement des deux côtes vers 
le bord ». 

L'explication la plus ancienne de cette anomalie est due à pe Caxporre ; elle est 
résumée par Auguste DE SairvT-Hirarng (1840) dans les lignes suivantes : « la feuille Gil: 
forme, qui a la forme d'un glaive et ses bords parallèles à la tige, est eanaliculée à sa base: 
puis ses deux moitiés se rapprochent, et enfin elles se soudent par leur surface supérieure : 
alors, comme l'a remarqué M. Navpis, le bord supérieur se trouve formé par les deux bords 
réunis, le bord inférieur est le milieu du dos et, par conséquent, les deux faces larges sont 
chacune lune des moitiés de Ja surface inférieure » En 1842, Frovrexs proclamait la 
théorie de « la soudure habituelle » comme une des plus belles découvertes de pE LAN: 
DOLLE. 

Une adaptation plus récente de cette opinion a été donnée par Cnopar et BALICKA” 
Iwaxowska (1892) : « la feuille des Iridées repliée selon la nervure médiane, applique 
ses deux moiliés l'une contre l'autre, de manière à ne plus laisser voir à l'extérieur que Sa 
face inférieure »... « Quoique la concrescence des deux feuillets de la feuille soit congénitale, 
nous considérerons ce phénomène dans la suite, pour plus de simplicité dans les expres 
sions, comme résultant de la parallélisation et de la soudure des deux moitiés de la feuille. ? 

Cette opinion de la soudure congénitale des deux moitiés du limbe par leur face supe" 
meure à également été soutenue par Massanr (1894) et Cea kOvsky i1903). Plus récemment, 
VELENOVSKY (1905-1910) admet la soudure pour la plupart des feuilles ensiformes, notam" 
ment pour les ris, et s'appuie surtout sur les intermédiaires que présente ee genre entre 
les Feuilles. ensiformes caractéristiques de certaines espèces et les. feuilles bifaeiales ren 
contrées chez d'autres (eas du Phormium et du Dianella). Y est à remarquer que ees auteurs 
ont borné leurs recherches au limbe de la feuille adulte. 

GUEDES (1969) explique la feuille umifaciale: des Monocotvlédones par le méme DÉI 
cessus : € le processus qui n'intervient iei qu'en haut du carpelle ou dans le mueron ter 
minal de la Tulipe ou de la Jacinthe se produit sur toute la hauteur du phyvllome. La feuille 
peut alors être creuse ou la cavité peut disparaître par union des lames antérieure et poste 
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reure. La feuille unifaciale peut par ailleurs être evlindrique. iet éventuellement ereuse: 
ou plate (et pleine) ». Mercarre (1969), à propos de la feuille de certaines Cs péracées. et 
à partir de l'étude en coupe transversale de la feuille adulte, retient lui aussi cette hypo- 
thèse de la soudure pour expliquer les structures « isobilaterales et pseudodorsiventrales ». 

Cependant, quelques voix discordantes s'étaient. fait entendre. En effet, dès 1815. 
MinBEL relevait : « Cet état d'adhérence a été appelé soudure, expression figurée que 
quelques botanistes n’ont pas craint d'employer au sens propre. » 

InÉcur, en 1853, à la suite de ses observations sur la formation première et le déve- 
loppement de la feuille de Carex riparia et d` Iris germanica a contesté la soudure : « H 
n v a point ici de soudure, la feuille naît telle que nous la connaissons. » En 1880, il con- 
firme cette opinion, sur des coupes transversales d'/ris et déduit qus à la place de la ner- 
vure médiane n'est pas le plus gros faisceau, ni le premier né : il y a là, au contraire, un on 
deux des plus petits ». Cet auteur entendait par « nervure médiane » la ligne de eréte des 
deux faces latérales de la feuille. ll. décrit, la même année, la formation de la gaine en 
bourrelet, duquel émerge un limbe plein dés sa formation et affirme d'ores et déjà que « la 
saine précède la lame » dès le plus Jeune âge de la feuille d Fris. Gognpkr. en ISS$ notait 
de méme l'existence d'une ébauche engainante et l'apparition d'un deuxième point vége- 
tatif dont proviendra le limbe. Ross (1893), Barzzox (1894; et DigixEGA ISO: adoptent 
cette maniére de voir. 

En 1892, DucnanTRE n'est pas non plus favorable à l'idée de conereseence congén- 
tale, émise par G. Dayrrcka-IwaNxowska et Guopavr la méme annee : « Ja conclusion. géné- 
rale qui me semble découler des observations rapportées dans ee travail est qu'on doit 
abandonner la théorie... (selon laquelle) le hmbe vertical de ces feuilles résulte du ploie- 
ment sur la ligne médiane d'un himbe horizontal ». Plus tard, Cnopar, en 1920, revient sur 
son opinion de 1892 et admet que « l'on sait... depuis longtemps que le hmbe de la feuille 
des [ris nait sur le dos de la gaine primordiale à la facon d un appendice orienté trans- 
versalement par rapport à la gaine : le vrai sommet de la feuille est done en C... le limbe 
parait alors constitué par les deux moitiés repliées de la gaine ». 

Une autre théorie a été proposée par Van TIEGREM, mais elle na pas eu beaucoup 
d'adeptes. En effet, en 1891, bien qu'il fût l'un des défenseurs de | existence de coneres- 
cence congénitale, notamment entre pièces florales, cet auteur reconnait : « ailleurs, c est 
au contraire le limbe qui avorte, pendant que les stipules ou la gaine, comme dans les 
Iridées (Iris), prennent un grand développement. » Pour Vax [| ikcukw donc, les longues 
feuilles des Iris ne sont autre chose qu'un prolongement de la gaine foliaire et manquent 
absolument de « limbe », malgré toute leur manière d'être. 

Depuis 1918, Arger s'est fait le champion de linterpretation phylodienne des feuilles 
de Monocotvlédones. Elle considère le limbe apparent des Monocotylédones comme un phxt 
lode de pétiole et éventuellement de pétiole et de gaine, en donnant de nombreux exemples 
de feuilles ensiformes (d'Iridaeées) et semi-ensiformes (de. Liliacées; d Amarvllidacées, de 
Dioscoréacées et d'Hydrocharitacées). 

Dans le eas des feuilles ensiformes, elle n est pas favorable à la notion de eoncres- 
cence congénitale et éerit, en. 1921 : « the equtant leaf which characterizes the Irises... 
did not arise by congenital concreseenee, hut it best regarded as à petiolar phyllode » 
(p. 305) et plus loin : « the ontogeny thus vields no evidence at all for congenital concres- 
cence. The same is true of the seedling structure ». Elle compare ainsi la feuille d Iridées 
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au phvllode vertical d Acacia dont elle diffère par la possession d une « sheathing-base ». 
Ce qui entraîne la non existence de la « lame » : «the leaf of the Iridaceae has no true 
lamina, but represents, in every case, either a petiole and leaf base, or a Jeaf-base alone » 
(p. 302). ARBER a étendu cette théorie aux feuilles de Monocotvlédones à extrémité evlin- 
drique et considère ces € leaf-tips » comme un vestige de pétiole constituant un court 
apex evlindrique, le reste de la feuille étant formé presque exclusivement de la gaine, 
équivalent de la « leaf-base ». 

L'état du probléme a été renouvelé, plus récemment, à la suite des travaux de TROLL 
(1932, sur les feuilles peltées, idées reprises par l'école de Bav et de LEIXFELLNER depuis 1949. 

Lu ce qui concerne les feuilles ou phyllomes végetatifs, Trott considère que « la diplo- 
phyllie et la peltation sont étroitement hiées » et que « la peltation s'accompagne comme 
la diplophyllie de l'unifaeialité du pétiole ». Inversement, il admet que cette unifaeialite 
correspond à un état « diplophvlle-pelté », méme lorsque rien ne le traduit en morphologie 
externe. Par ailleurs, il accorde une importance particulière à la « Querzone », méristeme 
ventral d origine. épidermique, donnant selon lui naissance à la € stipule médiane » ou à 
la pointe terminale unifaciale en réunissant les deux marges de la gaine ou du himbe. Comme 
l'éerit GuébEs (1967,, adepte de cette théorie, «les marges poussent unies », ee qu'il qualifie 
de reploiement congénital (1965). 

Cette opinion. de Tnorr a fail l'objet en Allemagne d'une vive controverse, entre 
IRorr et son élève Mever d'une part, et luigake et Rorn, d'autre part. Pour ees 
dernières, il n existe aucun reploiement, même econgénital, car l'ontogénie n'en montre 
aucune trace et il convient de suivre l'opinion de GoEBELz, et done celle de TRÉCUL, en 
l'étendant et en la complétant. 

Par ailleurs, de nombreuses feuilles de Monocotvlédones ont un « limbe » termine par 
un capuchon ou apex massif, quelquefois de longueur considérable, mais quelquefois AUSSI 
at court quil échappe à l'attention. générale. Divers auteurs ont étudié la valeur bio- 
logique de ees € leaf-tips » pour emprunter le terme d Arger (1920; en laison avee les 
« drip-tips » JeÊļxeer J. R., I891;, l'espulsion d'eau (Vorgess, 1883), ou la protection des 
bourgeons (GoEeBEr K., 1901 et 1905). 

VkLkxovsky (1907; a fait remarquer que cette forme d'apex est fréquente chez les 
Monocotylédones mais tres rare chez les Dicotylédones et qu'elle est associée de manière 
caractéristique à un type « simple » de feuille, c'est-à-dire non différenciée en € gaine » et 
« hmbe » et sans ligule. Il n'explique pas ces faits. 

(Don, en 1959, établit un parallélisme entre Sansevieria ceylanica et S. cylindrica par 
comparaison avee Alium porrum et A. cepa : « Die Primordien von S. ceylanica und 
3. cylindrica sind wiederum wie die von Allrum porrunmnt und cepa vole uleichgestaltel, 
nur in der Verteilung der weiteren Wachstums zonen unterseheiden sie sieh und verhalten 
sieh hierin zueinander wie porrum zu cepa. Interessant ist, dass auch die Niederblätter der 
beiden. Arten gleichgestaltet sind, und zwar nicht wie bei Am in der Hauptsache. dem 
übergipfelnden sondern wie im Falle von [ris — dem scheidigen Teile der S. cylindrica 
entsprechen, also einfache Kaputzenblätter mit einer übergipfelnden Vorläuferspitzen 
darstellen » (p. 326). 

Pour Fror (1995), enfin, le sommet evlindrique de Sansevieria correspond au « Vor- 
läuferspitze » des « Blätter mit unifazialen Vorläuferspitze », mais il ne domne pas d autres 
indications sur le développement de la feuille. 
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MATÉRIEL ET TECHNIQUES 


Nous avons eu à notre disposition du matériel frais et du matériel d'herbier. 


Le premier provient en majorité du Jardin des Plantes de Paris: d'autres plantes 
furent cultivées au laboratoire, à partir de bulbes. 


Le second provient de l Herbier du Muséum national d'Histoire naturelle de Paris. 


LISTE D'ÉCHANTILLONS FRAIS 


Iris germanica L., I. pabularia Naud., I. setosa Pall., I. earbossania Maly, I. spuria L.., 
I. chamaeiris Bertol., I. ochroleuca L., T. acoroides Spach, I. pallida Lam.. l. sp. {variétés 
horticoles Aymaras et Tam-tam) ; Gladiolus sp., Allium cepa L., À. cernuum Roth.. A. obli- 
quum L., A. nutans L., A. odorum L., A. decipiens Fisch., A. montanum Schmidt, A. pani- 
culatum l., A. porrum L., A. ampeloprasum L., Juncus obtusiflorus Ehrh.. Hyacinthus 
romanus L., H. orientalis L., If. azurea Chouard, Sanseverinia sp.. Crocus nudiflorus Sm.) 


Engl., C. aureus Sibth., C. olteteri J. Gay. 


LISTE D ÉCHANTILLONS D HERBIER 


Xyris decipiens N. E. Brown, X. anceps Lam.. X. imitatrix Malme, Anarthria laevis 
R. Br., Tetronctum  magellanicum Walld., Conostylis petrophiloirdes F. Muell., Cladium 
flexuosum Clarke, Dianella intermedia Endl., D. revoluta R. Brown, D. ensifolta JL: De. 


Les échantillons frais furent fixés directement. au F.A.A., puis conservés dans lal- 
cool à 509, Ceux d'herbier furent regonflés de deux façons, soit dans Feau chaude dans 
laquelle nous avons ajouté | ^, de soude caustique. soit par la méthode de restauration 
indiquée par VENNiING ; celle-ci consiste à tremper les échantillons dans de leau à 609 C 
(c'est-à-dire à l'étuve) pendant quatre heures (la durée indiquée par ] auteur va de 8 à 
10 heures, ve qui nous a paru trop long) ; on les laisse ensuite tremper toute une nuit dans 
NIE, OH dilué au 1/20 à 609 C dans une fiole bouchée ` le matériel ainsi traité sera hien 
gonflé et aura repris sa forme ; on le rince enfin à Peau courante pendant quatre heures 
jusqu'à ee qu'il n'v ait plus d'ammoniaque. Une fixation ultérieure au F.A. X... eomme 
S'il s'agissait d'échantillons frais, peut faciliter les colorations qui suivront. 

La méthode classique de déshydratation est celle pour laquelle l'échantillon, dejà de 
taille suffisante, est immergé dans des bains d'alcool éthvhique de concentration croissante, 
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jusqu'à l'alcool absolu. Mais elle n'est pas toujours suffisante pour les trés Jeunes feuilles 
imbriquées autour de l'apex végétatif. Pour éviter la contraction de ees organes, la méthode 
choisie fut celle de la déshydratation par le mélange alcool butvlique tertiaire-alcool éthy- 
lique-eau distillée, 

Les échantillons furent ensuite inclus dans la paraffine pure, puis coupés au microtome 
à^^àbu. 

Les coupes sériées furent colorées soit par la fuchsine basique-vert-Iumiére, soit par 
la quintuple coloration de Johansen. 

Les coupes à la main ont été colorées par la méthode classique au carmino-vert. 


Pour localiser les zones méristématiques sur les trés Jeunes feuilles, nous avons utilisé 
la coloration de Feulgen. 
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LES FEUILLES ENSIFORMES 


I. ÉTUDE DU GENRE IRIS 


1. [ris varbossania Maly 


L'Iris forme d'abord les feuilles « réduites à la gaine » constituant les écailles externes, 
puis les feuilles ensiformes proprement dites. Les premières sont caractérisées par le grand 
développement de la « gaine » et, contrairement à ce que certains ont pensé (o feuilles-gaines 
sans limbe », DUCHARTRE, p. 7), elles possèdent un « limbe » trés réduit, bien visible sous 
la loupe binoculaire. Leur processus de formation est le méme que celui des feuilles ensi- 
formes proprement dites, dans leurs premiers stades de développement. 

Voici comment se montrent à leur naissance de telles feuilles. Un léger bourrelet, 
circulaire, à peu prés également élevé de tous les côtés, se forme d'abord, en embrassant 
l'axe vegétatif. Trés tót, un point situé sur la face dorsale du bourrelet se reléve, formant 
un corps plein et entier s'élevant de bas en haut. La partie ainsi constituée forme la «lame » 
ensiforme tandis que la partie inférieure forme la « gaine ». Une telle feuille F, avec ses deux 
parties bien distinctes n'atteint pas plus de 1 mm de longueur totale. Par l'ouverture de 
la « gaine » apparait déjà en partie la feuille suivante, F,. De méme, la feuille F, (fig. 1) 
recouvre à son tour la feuille F} à l'état de simple bourrelet. Une feuille de longueur totale 
supérieure à 1 mm voit son « limbe » trés oblique, terminé par une pointe qui se recourbe 
légèrement du côté adaxial. Une feuille de 2 mm à 2 cm a son « limbe » plus redressé que 
celui de la précédente. Une feuille supérieure à 2 em a son « limbe » entièrement ensiforme, 
tandis que sa « gaine » reste encore très courte. Dans les stades ultérieurs, le « limbe » et la 
« gaine » se développent chacun de son cóté, jusqu'à ce que la feuille soit parvenue à l'état 
adulte, la croissance de l'un et de l'autre se fait par croissance basipéte, selon la nomenela- 


ture de Trécuz (1853). 


Mesures prises, au cours de la dissection, de (aper végétatif vers l'extérieur. 
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Ces résultats montrent que la « gaine » non seulement apparait bien la première, mais 
qu'elle a déjà subi un certain développement quand le « limbe » commence à se former sur 
sa face dorsale (cas de la feuille 1), alors que, dans l'élongation ultérieure de ces organes, 
l'ordre inverse est respecté. 


| II TM WY VI 


Fic. 1-7. — Iris varbossania Maly : 1, disposition des jeunes feuilles montrant l'ordre d'apparition des 
nervures ; 2, coupe transversale d'un apex végétatif ; 3, coupe transversale d'un « limbe »; 4, coupe 
transversale d'une gaine. (C : apex eaulinaire ; F.AB, face abaxiale ; F.AD, face adaxiale ; F} et P; 
deux feuilles successives ; G, et G,, gaines de deux feuilles successives ; L, limbe foliaire ; M, faisceau 
médian ; R.M., région médiane ; les chiffres romains indiquent l'ordre d'apparition des faisceaux) ; 
9, coupe sagittale de l'apex caulinaire ; 6, initiation d'une feuille ; 7, développement d'un primordium 
foliaire. (AC, assise cambiforme ; DA, divisions anticlines ; PH, primordium foliaire ; T, tunica.} 


L observation directe, par transparence, des faisceaux pendant la croissance du 
«limbe » montre que les faisceaux, parallèles les uns aux autres, apparaissent en ordre cen 
trifuge (fig. 1), comme Trécur (1880; l'avait remarqué sur Iris germanica. D'abord. se 
forment les deux faisceaux [ situés au milieu de chaque face latérale, C'est seulement plus 
tard que les autres sont visibles. Comme dans les stades ultérieurs, la croissance la plus 
forte de la Teuille a lieu dans la région médiane du limbe : il en résulte que c'est dans cette 
direction que se trouvent les deux plus gros faisceaux vasculaires (fig. 2). 

Outre ces faisceaux principaux, il existe des faisceaux longitudinaux d'ordre 2 com- 
mencant dans la région movenne du limbe. Ces faisceaux, libres par les deux extrémites, 
issus de points nodaux, se raccordent aux faisceaux voisins par leur extrémité supérieure: 
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Il existe également des faisceaux tertiaires, quaternaires, et ainsi de suite suivant leur ordre 
d'apparition. Ces faisceaux se rangent successivement à droite et à gauche des faisceaux 
d'ordre 1 de chaque face, de sorte que leur taille diminue des faisceaux I vers les bords 
postérieur et antérieur de la feuille. Par conséquent, le faisceau. abaxial (Mj n'acquiert 
la taille des faisceaux primaires (I) que beaucoup plus tard (ou méme jamais). 

Une série de coupes transversales faites à 5 u montre : 


—- Au niveau du sommet du o limbe », un gros faisceau central (fig. 2, C), qui ne serait 
que les deux faisceaux I confondus en un seul par suite de l étroitesse de la largeur du 
« hmbe ». 


— Dans la région moyenne du « limbe », les faisceaux se montrent en deux rangées 
indépendantes l'une de l'autre, ne correspondant pas sauf dans la région médiane, la 
plus large du « limbe » (fig. 3). Les faisceaux sont disposés alternativement en gros et petit 
sur chaque rangée, et dans tous les cas ils sont orientés normalement avec le póle libérien 
dirigé vers l'extérieur et le pôle ligneux vers l’intérieur. Ici, également, le faisceau abaxial 
(M) est petit et les faisceaux primaires (I) plus gros. 


— Au niveau de la « gaine » (fig. 4), la disposition des faisceaux est la méme que dans 
le « limbe ». H n'existe dans chaque face de la « gaine » qu'une seule rangée de faisceaux, 
les plus gros occupant toujours la région médiane de la « gaine ». 


Les observations morphologiques et structurales seraient incomplètes sans une étude 
ontogénique. Celle-ci a été suivie sur une série de coupes sagittales faites à 9 m. 

L'apez végétatif a la forme d'un dôme au sommet arrondi (fig. 5) portant sur ses flancs 
les ébauches folaires. On y reconnait de l'extérieur vers Lintérieur : une tunica. formée 
de deux assises de cellules, puis le corpus, constitué d'un massif cellulaire à grandes eel- 
lules, fortement vaeuolées où les mitoses sont peu. nombreuses mais suivent des plans 
variés. Une zone formée de deux assises de cellules allongées à allure cambiale "AL. fig. 5j 
semble délimiter le corpus en deux parties distinctes ; e est l assise cambiforme, au sens de 
Popnam (1951). caractéristique des apex du « type Opuntia ». 

Les ébauches foliaires s'initient. dans lassise interne de la tunica, c'est-à-dire dans 
l'assise sous-épidermique (fig. 6), et se distinguent nettement par les recloisonnements, 
aussi bien périclinaux qu'anticlinaux, qui affectent cette couche "hu, 7}, Au niveau. de 
l'assise externe, les divisions sont exclusivement anticlinales (fig. 6), servant ainsi à exten- 
sion de l’épiderme de Finitrum, Le primordium ne tarde pas à se développer par des divi- 
sions de tous ses tissus; mais on remarque un véritable apex foliaire. A, reconnaissable 
par des recloisonnements périclinaux sous-épidermiques intenses (fig. 8). Dans un stade 
suivant, les cellules qui en résultent ont ete affectées de eloisonnements anticlinaux, si bien 
qu'il se forme trés vite un petit massif cellulaire. A partir de ee moment, toute activité 
mitotique s'arréte dans cette zone, bien qu'elle conserve un aspect meristématique pendant 
une assez longue période. 

L'activité réduite de cet apex primaire À, conduit réellement à l'élaboration d'une 
ébauche qui se recourbe sur l'apex végétatif (fig. 9). Avec lV'inhibition de Fapex A, cette 
ébauche cesse de croître. Ce n'est que plus tard, après qu'un nouvel apex aura fonctionné. 
que la partie basale de l'ébauche reprendra son élongation par l'activité d'un méristème 


intercalaire basal. 
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Au stade suivant, un nouvel apex foliaire A,, générateur du « limbe » unifacial, appa- 
rait sur un point dorsal de l'ébauche issue de l'activité de A}. Cette apparition a lieu aux 
dépens de l'assise sous-épidermique (fig. 10). Les cellules de l'une des files ainsi formées 
sont affectées immédiatement de divisions anticlinales (fig. 11). Au stade suivant, des 
dédoublements cellulaires se produisent à nouveau ; puis des séries de cloisonnements 
dans les deux plans formeront un important massif cellulaire (fig. 12) et, finalement, la 
totalité du « limbe », grâce au fonctionnement prolongé de ce méristème. 1l en est du moins 
ainsi pour les feuilles de type adulte. En ce qui concerne les « feuilles écailles » un arrêt 
de fonctionnement relativement précoce de ce méristème A, n'autorisera que la consti- 
tution d'un ensemble cellulaire de faible taille, le « Innbe » réduit de ces feuilles. 
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ke 8-12. — Iris varbossanta Maly : 6 et 9, développement de l'ébauche foliaire. (A, apex caulinaire ; 
À,, apex du primordium, puis de la Jeune ébauche) ; 10, 11, 12, apparition et fonctionnement de l'apex 
—4 de l'ébauche (A,, apex du primordium ; A,, apex dorsal qui édifiera la partie unifaciale de la 
euille). 


Enfin, vont apparaitre des cloisonnements adaxiaux, à la limite du e limbe ensiforme » 
et de la « gaine » (fig. 13). On observe successivement : 


— des dédoublements cellulaires, par recloisonnement periclinal dans lassise sous- 
épidermique ; ces cellules se distinguent de leurs voisines par leur allure allongée et trés 


méristématique (fig. 14) ; 
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— l'assise interne mise en place de cette facon se eloisonne anticlinalement (fig. 15), 
puis de nouvelles divisions aussi bien périclinales qu'antichlinales se produisent dans cette 
zone jusqu'à la formation d'un massif cellulaire facilement reconnaissable, formant. une 
légére saillie en morphologie externe (fig. 16): 

— à partir de ce moment, les divisions s arrêtent ; en effet, les grandes feuilles sui- 
vantes montrent le méme massif cellulaire se distinguant des cellules environnantes par la 
disposition apparemment méristématique de ses cellules mais où les recloisonnements ont 
complètement cessé. Notons, par ailleurs, qu'au niveau de l'épiderme, nous n avons observé 
aucune modification. 
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Fic. 13-16. — Tris varbossania Maly : 13, schéma d'une coupe sagittale d'un apex végétatif ayant édifié 
& feuilles ; 14, 15 et 16, initiation et développement de l'apex ventral foliaire A, (A,, A, et À,, les 
3 apex foliaires ; les flèches indiquent, dans la figure 13, les directions de croissance). 

Fic. 17-20. — Iris spuria L. : 17, schéma d'un apex végétatif en coupe sagittale ; 18, coupe sagittale 
d'un primordium ; 19, méristème ventral d'une ébauche foliaire, en coupe longitudinale ; 20, partie 
d'une coupe transversale d'un « limbe » âgé. 

Fic. 21. — Iris acoroides Spach., partie d'une coupe transversale d'un « limbe » âgé. (AB, côté abaxial.) 


Pour la commodité du langage, à ce stade de notre expose, nous quahifierons de A, 
cet ensemble méristématique, nous réservant d'expliquer par la suite les raisons qui nous 


le font rapprocher de A, et A. 
Une zone de croissance intercalaire va ensuite fonctionner dans la zone basale de 


l'ébauche ainsi constituée ; il en résultera la gaine. 
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2. Autres espèces d'Iris 


Les autres espèces sur lesquelles ont porté nos observations sont les suivantes : f. ger: 
manica L., I. pabularia Naud., I. setosa Pall., I. spuria L., I. chamaeiris Bertol., J. ochro- 
leuca L., I. acoroides Spach., I. pallida Lam., I. sp. : races horticoles Tam-tam et Aymaras. 


Frc. 22 et 23. — Iris acoroides Spach. : 22, aspect d'un apex végétatif montrant l'emboitement des Jeunes 
feuilles ; 28, apex ventral d'une feuille, en coupe sagittale (A4, apex ventral ; F, et F,, deux feuilles 
successives). 


Fic. 25 et 25. — Iris pabularia Naud. : 24, apex ventral en coupe sagittale, d'une Jeune feuille ; 29, détail 
de l'apex dorsal d'une ébauche foliaire (A,, apex dorsal; A., apex ventral; RP, recloisonnement 
périclinal en cours). 

Fre 26-29. — Gladiolus sp. : 26, schéma de la coupe sagittale d'un apex végétatif ; 27, détail de l'apex 
du primordium foliaire ; 28, détail de l'apex dorsal du primordium foliaire ; 29, détail de l'apex ven- 
tral d'une ébauche foliaire (À,, A, et A,, les trois apex foliaires). 


Les feuilles se présentent de la méme facon que celle I. earbossania Maly. Seul 
le « limbe ensiforme » d'/. acoroides Spach. possède dans son mileu une bande proéminente 
sur les deux faces. Ele fait particulièrement sailhe sur les jeunes feuilles de 1 mm à 6 mm. 

L'étude ontogénique a été suivie également sur des séries de coupes sagittales faites 
à 5 u et a décelé l'existence de trois apex foliaires : A,, A,, A, 

En ce qui concerne le méristéme ventral A. nous avons relevé les variations suivantes : 
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— chez 1l. spuria L., la protubéranee cellulaire se forme vers le milieu. de la partie 
adaxiale de l'ébauche (fig. 17) ; 


— chez Í. acoroides Spach. (fig. 23) 


p 


sur quatre cellules de l'épiderme correspondant à la protubérance sous-épidermique. Ces 


nous avons observé des divisions antielinales 


cloisonnements restent à ce stade et ne se manifestent plus dans les stades ultérieurs, bien 

que le meristéme A, fonctionne assez longuement pour former une protubérance notable : 
— chez [. pabularia, epiderme de la jeune. feuille peut présenter quelques reclor- 

sonnements périchnaux au-dessus du massif cellulaire correspondant à A, ‘fig. 24). 


Les coupes transversales réalisées à 5 u montrent : 


— Au niveau du « hmbe », deux rangées de faisceaux comme chez J. varbossania 
Malv. Dans la feuille d /. acoroides Spach., les paires de. faisceaux correspondants. sont 
semblables, soit deux gros, soit deux petits, face à face "De, 21v. Chez I. pabularia Naud.. 
dans la région supérieure du « hmbe », les faisceaux alternent sur une seule rangée. Chez 
I. spuria. L.. chaque paire de faisceaux correspondant par leur pôle xvlémien. comporte 
un gros et un petit (fig. 20). 

— Au niveau de la « game » une rangée de faisceaux dans chaque branche, les plus 
eros faisceaux oceupant toujours la région médiane, Le fonctionnement assez long de A, 
donne une masse cellulaire plus importante que ehez Íris varbossania et, par la. suite, la 
protubérance issue de A, est apparemment en position plus proximale. 

— La face abaxiale est. toujours occupée. par un anneau de fibres sous-épidermiques 
aussi bien au niveau du « limbe » qu'au niveau de la « gaine », Les fibres sont réduites à un 
petit amas chez 7. acoroides, I. setosa Pall., f. chamaeiwits Bertol.. et T. ochroleuca. Dans 
la couche de parenehyme cortical, des petits faisceaux de fibres alternent souvent avec 
les faisceaux libéro-hgneux. 

— Le mésophwlle est caractérisé par l'absence de tissu palissadique. Chez Ff. pabularta 
Naud. cependant, les deux ou trois assises de parenchyme cortical sont allongées radiale- 
ment sans toutefois acquérir l'allure de véritable tissu. palissadique. 


— L'épiderme est identique sur les deux faces de la feuille. Il est forme de cellules 
allongées et recouvert d'une euticule mince, et porte des excroissances eutinisées, particu- 
brennt frequentes au-dessus des faisceaux fibro-vasculaires. 


II. GLADIOLUS SP. 


Morphologiquement, la feuille de Gladiolus sp. est semblable à celle de | Iris; et notam- 
ment à celle d'7ris acoroides Spach., car son « limbe » ensiforme est muni d'une forte côte 
médiane. 

L'étude ontogénique montre également des faits tout à fait comparables à ce que 
nous avons observé chez les Iris (fig. 26). Après un premier stade où le primordiun est 
construit essentiellement par l'action d un apex primaire A}. 1l apparait, sur la face abaxiale 
du primordium, des recloisonnements périclinaux de l'assise sous-épidermique. ]l se forme 
ainsi un méristéme Aa, dérivant de recloisonnements répétés, anticlinaux. et. periclinaux, 
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et qui édifiera la totalité du « limbe » ensiforme (fig. 28). A la face adaxiale enfin, vers la 
base de l'ébauche, quelques divisions surtout périchinales forment un petit méristéme A; 
(fig. 29). 

Une coupe d'inflorescence (fig. 30) montre des préfeuilles d'inflorescence et une série 
de bractées florales entourant les fleurs. L'observation des Jeunes bractées révéle un pro- 
cessus de développement homologue de celui des Jeunes feuilles végétatives. En effet, un 


Fre 30 et 31. — Gladiolus sp. : 30, coupe sagittale d'une inflorescence embryonnaire ; 31, apex abaxial 
d'une bractée de cette inflorescence (A.C., apex caulinaire ; Br., bractée). 


deuxième apex prend naissance sur le côté abaxial du primordium de la bractée par reclot- 
sonnements périclinaux. de l'assise sous-épidermique (fig. 313). Mais l'activité. de celui-ci 
s'arrête trés tôt au cours du développement de la bractée, vi bien qu à | état adulte les 
bractées florales ne sont pas ensiformes. Ce qui permet de conclure que la durée et Linten- 
sité de fonctionnement de l'apex dorsal A, varie d'une feuille à l'autre; Un fonctionnement 
durable dans le domaine végétatif conduit à l'élaboration d'une feuille à « limbe » ensiforme ; 
un fonctionnement discret au niveau inflorescentiel conduit à une bractée apparemment 
non ensiforme, encore que pourvue d'une protubérance dorsale plus ou moins marquée. 


Ill. CLADIUM FLEXUOSUM CLARKE 


Les Cvpéracées comptent quelques espèces à feuilles ensiformes, notamment dans les 
sous-genres Machaerina, Vincentia et. Baumea du genre Cladium. Citons également des 
Lepidosperma, L. tuberculatum Nees, L. exaltatum R. Br. et L. squamatum Benth., et Chry- 
sitrit capensis L. CnermMEzox, en 1929, en a fait une description anatomique, d'après des 
coupes transversales de feuilles adultes. Une deseription rapide en a été donnée plus récem- 


ment par METCcALFE et GreGory (1964), mais aucune étude ontogénique ne semble en avoit 
été faite. 
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Dans ce but, nous avons étudié Cladium flexuosum Clarke, provenant de la région 
de Diego-Suarez à Analamera (Madagascar). 

La trés Jeune feuille apparait sous forme d'un bourrelet embrassant plus ou moins 
le sommet de l'apex végétatif, ce que nous avions déjà rencontré chez Íris et Gladiolus. 
Cette ébauche foliaire s'est. développée par recloisonnement périelinal de l'assise sous- 
épidermique, surtout du côté adaxial, d'un apex primaire qui cesse bientôt de eroitre. 
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Fic. 32 et 33. — Cladium flexuosum Clarke : 32, coupe sagittale d'une jeune ébauche foliaire ; 33, détail 
de l'apex ventral d'une jeune feuille. 
Fic. 34. — Xyris decipiens Brown : coupe sagittale de la ligule ventrale d'une feuille adulte. 
Fic. 35. — Xyris anceps Lam. : coupe sagittale d'un apex végétatif (A,, À, et A,, les trois apex foliaires). 
Fic. 36 et 37. — Anarthria laevis R. Br. : 36, coupe sagittale d'un apex végétatil ; 37, différenciation 


de l'apex ventral A. | que c 
Fic. 38 et 39. — Conostylis petrophiloides F. Muell. : 38, coupe sagittale d'un apex végétatif, 39, initia- 
tion de l'apex ventral. ne "o 
Fic. ^0. — Tetroncium magellanicum Willd. : coupe sagittale de l'apex végétatif (AC, apex caulinaire ; 


A,, A, et A,, les trois apex foliaires). 


Un deuxième méristème prend alors naissance sur la face dorsale de l ébauche engai- 
nante précédemment constituée. [l s'agit comme chez Iris et Gladiolus, d'un méris- 
tème A, qui, par son activité mitotique, assurera Finitiation et la croissance du futur 
« limbe » ensiforme (fig. 32). Il se forme également à partir de l assise sous-épidermique. 
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Dans les stades ultérieurs la gaine reprend son développement grâce à l'activité d'un 
méristéme intercalaire situé à la base de l'ébauche. Donc, ici encore, c'est bien la « gaine » 
et le rudiment de limbe qui apparaissent les premiers et la lame ensiforme ne vient qu après, 
et ce n'est que lorsque l'apex dorsal aura fonctionné que la partie basale de l'ébauche se 
remettra en activité, 

Sur une feuille à un stade plus avancé, une protubérance apparait sur la face antérieure 
de la jeune feuille. Il ne peut s'agir que d'un méristéme ventral A}, homologue de celui 
que nous avons observé dans fris et Gladiolus. Cet apex n'apparaît qu'à partir de la troisième 
feuille et se traduit par des recloisonnements périclinaux. de assise sous-épidermique 
(fig. 33). Dans les stades ultérieurs, des séries de divisions aussi bien antielinales que péri- 
chnales affectent les cellules formées précédemment et aboutissent à un massif cellulaire. 
Bien que les divisions s'arrêtent dans les feuilles adultes, le méristème ventral se traduit 
par l'existence d'un massif cellulaire à allure particulière, les cellules qui le forment con- 
servant un rapport nucléoprotoplasmique élevé. 

Cladium flexuosum Clarke forme également une série de € feuilles-gaines » avant 
de produire les véritables feuilles ensiformes, Ces « feuilles-gaines » sont toutes pourvues 
d'un rudiment de « limbe » dont la longueur augmente au fur et à mesure qu'elles se rap- 
prochent des feuilles ensiformes. Ceci se traduit ontogéniquement par le fonctionnement 
très discret de l'apex dorsal A, dans les feuilles de type juvénile. 


IV. XY RIS 


Le genre Xyris renferme de nombreuses espèces. Celles que nous avons étudiées ont 
des feuilles rangées distiquement à base engainante et à « limbe » morphologiquement 
ensiforme, rappelant celles de nombreuses espèces d'/ris. 


1. Xyris decipiens N.E. Br. 


Comme dans les cas précédents, on y rencontre, à la base de la tige, une série d'écailles 
ou « feuilles-gaines », caractérisées par le grand développement de la « gaine » et par le peu 
de développement du « limbe » ensiforme proprement dit. Ce dernier peut atteindre une 
longueur notable. 

Le côté antérieur de la « gaine » ouverte est bordé d'une membrane transparente très 
mince, non vaseularisée, continuant une excroissance ligulaire un peu en dessous du som: 
met de la « gaine ». Les éeailles sont également munies de ligules moins développées. 

Ontogéniquement, une coupe sagittale montre un apex vegeétatif saillant portant sur 
ses flanes les très Jeunes feuilles avee leur « gaine », Successivement des centres de eroissance 
apparaissent. 


- Un apex À,, d'une origine sous-épidermique dont les divisions successives aboutissent 

à la construction de l'ébauche foliaire : il arrête très tôt son activité. 
} am pm à * e c 
- Puis, un deuxième centre de eroissance prend naissance sur la face dorsale 


de I ébauche engainante, par recloisonnement périclinal. Son activité ultérieure assure la 
croissance de la « lame ensiforme » unifaciale. Il a une activité très limitée dans les pre- 
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mières feuilles formées ou « feuilles-gaines » ; l'élongation de la « gaine » reprendra plus 
tard avec l'activité du méristème intercalaire. basal, alors que sa surface interne se eou- 
vrira de longs poils. 


— Un troisième méristème apparaît sur la face antérieure de la feuille, un peu en des- 
sous du sommet de la « gaine ». [l a aussi une origine sous-épidermique. Les premières divi- 
sions aboutissent à la formation d'un. massif cellulaire exelusivement sous-épidermique. 
Puis dans les stades ultérieurs, des divisions de l’épiderme accompagnent l'extension du 
tissu hgulaire qui se traduit alors morphologiquement par une exeroissance membraneuse, 


la ligule (fig. 34). 


2. Autres espèces de Xyris 


L'ontogénie de la feuille des Xyris anceps Lam. et Xyris imitatrix Malme est sem- 
blable à celle de Xyris decipiens. La première espèce ne possède pas de poils sur la sur- 
face interne de la gaine, la deuxième en est pourvue, ainsi que sur les bords du « limbe ». 

Ayris imitatrix Malme ne possède pas de hgule apparente et son méristème ventral 
A, se développe simplement en un massif cellulaire. sous-épidermique, alors que chez 
Xyris anceps Lam., l'activité de l'apex ventral A4 aboutit à la formation d'une bgule aussi 


développée que celle de X. decipiens (fig. 35). 


V. ANARTHRIA LAEVIS KR. BR. 


Dans la famille des Restionacées, la tribu des Anarthrieae constitue une exception 
notable par ses anthéres bithéques et par la présence de feuilles rappelant celles de V Iris, 
Dans le genre Anarthria, elles peuvent être soit ensiformes, soit. radiales, en empruntant 
la nomenclature d'ARBER, alors que dans Lygenia le « hmbe » reste trés peu développé. 
Cet auteur a établi une analogie anatomique entre « limbe » ensiforme d Anarthria scabra 
R. Br. et phyllode d' Acacia vus en coupe transversale. 

Une coupe sagittale montre autour de l'apex eaulinaire en dôme fig. 36) de trés jeunes 
feuilles avec les mêmes directions de croissance que celles observées dans les eas précédents. 
Ces trois apex apparaissent toujours suivant le même ordre chronologique : d'abord À, 
destiné à la formation de l'ébauche, ensuite dorsalement As, à l'ongine du e limbe » ensi- 
forme, enfin. ventralement, A4. Ils ont tous une origine sous-épidermique et sont imtiés 
par des recloisonnements périclinaux. 

En ce qui concerne l'apex ventral Aa, les premiers stades consistent en um développe- 
ment d'un massif cellulaire sous-épidermique (fig. 37) comme chez | Iris; et dans les stades 
ultérieurs, nous assistons à une prolifération épidermique correspondant à un soulevement 
ligulaire. ll est à remarquer cependant que la ligule d Anarthrta laevis R. Br. est beaucoup 
moins marquée en morphologie externe que celle de X yris decipiens : elle ne mesure que 


0,5 mm de hauteur. 
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VI CONOSTYLIS PETROPHILOIDES F. MUELL. 
(Haemodoracées) 


Cette espèce est caractérisée par la présence de feuilles ensiformes à « gaine » ouverte 
sur la plus grande partie et fermée à la base. Les marges antérieures de la gaine sont bordées 
d'une membrane transparente, ne se prolongeant apparemment pas en excroissance ligu- 
laire à la base du « limbe ». 

Le développement ontogénique des jeunes feuilles est semblable à celui des feuilles 
ensiformes déjà étudiées, à savoir l'existence de trois apex foliaires, bien visibles en coupe 
sagittale (fig. 38). Le méristéme A, provient, comme dans les cas précédents, de recloi- 
sonnements tardifs de l'assise sous-épidermique dans une zone médiane adaxiale de l'ébauche 


(fig. 39). 


VII. TETRONCIUM MAGELLANICUM WILLD. 


( Juncaginacées) 


Les feuilles ont une disposition distique. Le sommet du « limbe » ensiforme des feuilles 
adultes est terminé par une partie trés effilée se développant secondairement au cours 
de l’ontogémie, car les feuilles jeunes en sont dépourvues, 

La feuille est munie d'une bande proéminente dans le milieu de ses deux faces, rappe- 
lant la côte médiane de Gladiolus sp. 

Elle se développe grâce au fonctionnement de trois méristémes : A,, Aa, A4, comme 
dans les cas précédents (fig. 40). 

IL. apex ventral n'apparaît qu'à partir de la deuxième feuille, se traduisant par un petit 
massif cellulaire sous-épidermique. 


VIII. DIANELLA SP. 


La feuille de Dtanella est caractérisée par un limbe étalé muni d'une nervure médiane, 
dorsoventral à base unifaciale et à région distale bifaciale. Elle porte à sa base une « gaine P 
ouverte ou fermée sur une trés faible longueur. 


1. Dianella intermedia. Endl. 


Dianella forme d'abord une série de « feuilles-gaines » caractérisées par le erand deve- 
loppement de la « gaine » et terminées par un rudiment de « limbe », et dans un deuxieme 
stade, des feuilles terminées par un « limbe » étalé. 

L étude ontogénique des premières feuilles, sur des séries de coupes sagittales, montre 
un apex végétatif très saillant entouré de feuilles successives ensiformes. En effet, le pre 
mier apex À, se forme sur le primordium indifférencié, par recloisonnement périclinal, 
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tandis que le deuxième, dorsal, se constitue sur | ébauche engainante, également par recloi- 
sonnement périclinal. Les divisions aussi bien périclinales. qu'anticlinales des stades sui- 
vants assureront la croissance de la partie unifaciale de la feuille. Cette observation permet 
d'interpréter la structure morphologique des Jeunes feuilles qui ne sont formées que par 
une «gaine » fermée sur une faible longueur à sa base ou une o gaine » ouverte, et un « limbe » 
unifacial, non terminé par une zone étalée dorsoventrale comme dans les feuilles adultes. 

Le manque de matériel ne nous a pas permis de suivre l'évolution de la feuille de Dia- 
nella, dans des stades assez avancés, pour suivre la naissance de la partie étalée du « limbe » 
caractéristique des feuilles adultes. Néanmoins, ces quelques observations nous conduisent 
à considérer les Jeunes feuilles de Dianella, comme des feuilles ensiformes. En effet, Fexis- 
tence de l'apex primordial À, et de l'apex Aa, dorsalement et à l'origine de la lame unifa- 
ciale et, trés certainement, de sa région distale bifaciale, est analogue à ce que nous avons 
vu dans toutes les autres feuilles ensiformes rencontrées jusqu'à présent. 

Par ailleurs, la face adaxiale des jeunes feuilles montre la présence d'un. méristéme 
ventral A}. En effet, en dessous du sommet de la « gaine », se distinguent nettement des 
recloisonnements périclinaux de l'assise sous-épidermique, comme dans les cas précédents, 
Les séries de divisions aussi bien anticlinales que péericlinales qui laffectent aboutissent 
à la formation d'un massif cellulaire. L'épiderme ne subit aucune. division. 


2. Dianella ensifolia. (L.) D.C. et Dianella revoluta R. Brown 


Des stades de développement identiques à ceux de l'espèce précédente montrent | exis- 
tence de trois apex Au, As, A}, apparaissant suivant cet ordre, avant l'étalement du « hmbe » 
de la feuille adulte. 


IX. CONCLUSIONS SUR LES FEUILLES ENSIFORMES 


1. Existence de deux catégories de feuilles 


Nous avons pu observer : 

D'abord les « feuilles-gaines » caractérisées par le grand developpement de la « game » 
et terminées par un « limbe » à peine indiqué. 

Ensuite les véritables feuilles ensiformes reconnaissables au grand développement du 


« limbe ». 


2. Développement des feuilles ensiformes 


Les observations sous le binoculaire et les mesures prises au cours de la. dissection 

f . A : F i 
montrent, d'une part, que c'est la « gaine » qui apparait avant le « hmbe » "i. d'autre part, 
que la « gaine » ne s'étend en longueur que lorsque le « limbe » aura atteint une hauteur 


considérable. 
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3. Existence de trois massifs méristématiques à l'origine de la feuille 


a 


L'étude ontogénique nous montre que la « gaine » est constituée réellement de deux 
parties : une gaine normale mais peu développée et un hmbe véritable qui restera presque 
complètement inhibé. Cet ensemble a été mis en place par l'activité trés limitée dans le 
temps d'un apex primaire. Pendant l'arrêt de développement de celui-ci, un autre apex 
s'édifie sur un point dorsal de cette ébauche, à partir de recloisonnements périclinaux de 
l'assise sous-épidermique. L'activité continue de ce nouvel apex A, assurera la croissance 
du « limbe ensiforme » c'est-à-dire de la partie unifaciale de la feuille, qui apparait ainsi 
comme juxtaposée au limbe véritable. 

Entre temps, un méristème intercalaire basal déclenchera l'élongation de la « gaine ». 

Nous avons noté, un peu en dessous du sommet de la « gaine », c'est-à-dire morpholo- 
giquement à la limite entre la gaine véritable et le limbe, une protubérance cellulaire carac- 
térisable par des recloisonnements périclinaux sous-épidermiques. Cette. formation ne se 
manifeste généralement pas ou peu à l'extérieur et n'a Jamais retenu l'attention de nos 
prédécesseurs. Pour notre compte, tous les genres et toutes les espèces étudiés nous ont 
montré ce méristème A, sur leur face adaxiale. Quelques variations se sont révélées au 
niveau de l'épiderme qui, généralement, ne subit aucune modification. C'est ainsi que fris 
acoroides Spach. subit des divisions anticlinales sur l'épiderme correspondant à ce Massif 
cellulaire qui reste latent malgré tout, et que 7. pabularia Naud, décèle un début de recloi- 
sonnement périclinal. Ces phénomènes ne sont plus, cependant, observables dans les stades 
suivants, si bien que cette formation reste réduite et purement sous-épidermique. Dans 
le genre Xyris, l'activité de l'apex A, gagne lépiderme et entraine une prolifération ligu- 
laire, sur .Xyris decipiens et Xyris anceps (cf. fig. 34). Bien entendu, quelle que soit lim- 
portance des modifications de l'épiderme, il y a une complète homologie entre les for- 
mations édifiées par l’action de A.. 
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LES FEUILLES CYLINDRIQUES 


l. GENRE ALLIUM 


1. Alltum cepa L. 


Aprés l'initiation foliaire, la Jeune. ébauche se développe rapidement, surtout dans la 
région médiane alors que ses marges commencent à s'étendre autour de l apex d'oü se 
différencie maintenant l'ébauche de la prochaine feuille. Cette derniere erandit à la méme 
vitesse que la partie latérale de l'ébauche précédente poussant moins vite. Ainsi la base 
creuse et evlindrique de chaque feuille enveloppe la feuille la plus jeune et l'apex végétatif. 
A maturité, cette base cylindrique de la feuille constitue la « gaine » ou la plus grande 
partie de Fécaille du bulbe, tandis que le côté allongé sera le « limbe ». La forme angulaire 
des jeunes feuilles est. déterminée par la structure enveloppante qui les moule. Pendant 
la différenciation en « gaine » et « lame », le diamètre de la région qui grandit augmente 
rapidement si bien que la base de la feuille nouvellement formée est rejetée de plus en 
plus loin du centre. Chez le bulbe, l'augmentation en épaisseur de la gaine aboutit à la for- 
mation des écailles charnues. 

L'orifice de là « gaine » est entouré d une membrane fine, non vascularisée, plus large 
sur la face antérieure. L'ensemble constitue la ligule sensu lato. La lame adossée à la face 
adaxiale de la base du « lunbe » forme la Jr gie sensu stricto. Flle est visible à partir de la 
cinquième feuille sans qu'il existe de limite nette entre ja « gaine » et Ja membrane antérieure 
de l'ensemble ligulaire. La hgule d'A, cepa constitue une exeroissance secondaire, se for- 
mant tardivement par rapport au développement de la feuille. 

Ontogéniquement, une coupe longitudinale médiane passant par Fapex végétatif 
montre que ce dernier est légèrement bombé, formant un dôme de 300 u environ de dia- 
mètre. Il est constitué extérieurement de deux assises de eellules constituant Ja tunica, 
Les divisions de la première assise de la tunica sont destinées à la reconstitution de Faire 
apicale entamée par l'initiation successive des feuilles. Sous la tunica, se trouve un massif 
cellulaire constitué par un petit nombre de grandes cellules resserrées, à gros novau. ne 
contenant qu'un seul nueléole, faiblement colorables, d'allure peu méristématique. Le 
cytoplasme est assez dense et ne renferme que quelques vacuoles. 

Sur les flanes de l'apex végétatif, l'assise interne de la tunica est formée de cellules 
trés étirées, se eloisonnant par divisions périchnales et anticlinales. Cette zone donne nais- 
sance à linitium foliaire. L'assise externe subit. exclusivement des divisions anticlinales, 
origine de l'épiderme de l'ébauche. Dans les stades ultérieurs, une série de divisions entrai- 
nera la surrection du primordium fohaire. 

Dans les premiers stades de développement de l'ébauche, une zone sous-épidermique 
du primordium, en regard de l'apex végétatif, se distingue par son dedoublement. Ce der- 


DAUPHINE RAVOLOLOMANIRAKA 


MN NE E 


E 
Lo 


nier gagne de proche en proche. L'une des assises ainsi formée sera aussitôt affectée de 
divisions anticlinales. Très tôt, ce sommet A, cesse de croître. 

L'activité du méristème À, se manifeste donc pendant un temps très limité et s'arrête 
complètement. Ce phénomène fut déjà évoqué par Horn en 1949 : « Während nun die 
ursprüngliche Wachstumsspitze in ihrer Entwicklung etwas stehen bleibt » (p. 323), par 
Tuiezke (1947) et par Esau (1963) : « The original leaf apex early ceases growth » (p. 484). 

Un second centre de croissance prend naissance sur le côté dorsal du primordium alors 
que le méristéme A, cesse toute activité. 


e 
Se 


Cal 


ERS BE + 

u- "` o, Cf A 

- E x 
E D 

Fic. 41-47. — Allrum cepa L. : ^1, coupe sagittale d'un primordium foliaire ; 42, coupe sagittale d'une jeune 


ébauche foliaire ; 53, coupe sagittale partielle d'une ébauche foliaire (A,, apex du primordium ; Ag, 
n $ p A ` . n a x 

apex dorsal de l'ébauche ; EP, épiderme) ; #4, 45, 46 et 47, évolution en ligule de l'apex ventral A}, 

depuis le primordium foliaire (fig. ^4) jusqu'à la feuille adulte (SE, massif sous-épidermique). 


Le processus de développement est le suivant : une cellule sous-épidermique de la zone 
dorsale du primordium s'allonge et se dédouble par cloisonnement périclinal (fig. 41). Ce 
phénoméne se propage dans les cellules voisines sous-épidermiques. Une série de divisions 
aussi bien périclinales qu'anticlinales assurera la croissance du « limbe » dans les stades 
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suivants (fig. 42). Il se constitue alors, au sommet de la jeune feuille, un massif cellulaire 
Às, homologue de celui des feuilles ensiformes. Par ailleurs, le procambium vasculaire com- 
mence à se différencier à ce stade (fig. 43). Plus tard, la couche de cellules épidermiques 
subira des vagues de divisions anticlinales assurant l'extension de l'épiderme foliaire. 

Le « limbe » à peine marqué des écailles est dà à l'arrét précoce du fonctionnement de 
l'apex A. 

Le troisième méristéme prend naissance sur la face adaxiale de la trés jeune feuille 
après que le sommet de croissance dorsal (A5) a fonctionné depuis un long moment. Le 
processus de développement, suivi sur des coupes longitudinales médianes, est le suivant : 
sur le flanc ventral de l'ébauche, on observe un dédoublement cellulaire localisé de l'assise 
sous-épidermique, par recloisonnements périclinaux (fig. 44). La premiére assise ainsi for- 
mée est rapidement affectée de divisions anticlinales. 

Dans un stade suivant, l'assise sous-épidermique subit des divisions aussi bien péri 
chnales qu'anticlinales et qui seront au fur et à mesure repoussées vers l'intérieur de la 
feuille, jusqu'à ce qu'il se forme un petit massif cellulaire (fig. 45). Les divisions qui étaient 
localisées dans la couche sous-épidermique gagnent l'assise épidermique correspondante 
(fig. 46) en des cloisonnements anticlinaux. Les cellules issues des divisions épidermiques 
proliférent sur la face adaxiale de la jeune feuille et constituent la hgule proprement dite 
(fig. 47), à la limite entre la « gaine » et le « limbe ». 


à. Allium porrum L. 


Les premiers stades de développement de la feuille d’Allium porrum concordent par- 
faitement avec ceux d'A. cepa. 

Une série de coupes longitudinales médianes (fig. 48) montre, en effet, que la feuille 
croit par trois apex foliaires. Dans l'assise sous-épidermique de Finitium foliaire, une ou 
deux cellules se dédoublent par cloisonnement périclinal. Une division anticlinale. suit 
rapidement, affectant l'une des files cellulaires nouvellement édifiées, puis d'autres édifiant 
un petit méristéme A., fonctionnel pendant un temps relativement bref. Dans l'assise sous- 
épidermique de la face abaxiale de l'ébauche foliaire formée par l'apex précédent, se dis- 
tinguent des divisions périclinales (fig. 49). Dans les stades suivants, une série de divi- 
sions dans les deux plans de cloisonnement aboutira à la formation d'un massif cellulaire 
sous-épidermique A, (fig. 50), constituant le sommet ensiforme de la feuille d Allium. por- 
rum. Roru qualifie ce sommet de « Vorláuferspitze ». 

lci, l'activité du méristéme dorsal cesse plus tôt que celle observée chez Allrum cepa L. 
Un méristéme intercalaire situé à la base de la trés Jeune feuille vient relayer ce méris- 
tème A, et ses divisions trés actives contribuent à l'élongation rapide de la partie linéaire 
formant la majeure partie du « limbe » d'Alltum porrum. 

Enfin, ventralement, un troisième méristéme apparait. A la différence de celui d At: 
lium cepa, il apparait à un niveau assez bas et il est toujours reconnaissahle par ses recloi- 
sonnements périclinaux sous-épidermiques. Des divisions aussi bien anticlinales que péri- 
clinales aboutissent à la formation d'un massif cellulaire (fig. 51). L'activité du troisième 
méristème (A4) s'étend jusqu'à l'assise épidermique correspondante. Celle-ci subit alors 
à son tour des divisions entraînant un soulèvement des tissus et la formation d'une hgule. 
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Fic. 48-51. — Allium porrum L. : 48, coupe sagittale d'un apex végétatif ; 49, formation de l'apex foliaire 
dorsal de la jeune ébauche ; 50, stade ultérieur du développement de cet apex dorsal ; 51, coupe sagit- 
tale de l'apex ventral d'une jeune feuille (A, apex caulinaire ; A,, À, et A,, les trois apex foliaires ; 
D. EP, divisions de l'épiderme ; MI, méristéme intercalaire). 

Fig. 52-55. — Juncus obtusiflorus Ehrh. : 52, coupe sagittale d'un apex végétatif, montrant un primor- 
dium et trois ébauches foliaires ; 53, apex dorsal d'une ébauche jeune ; 54, apex ventral de la méme 
ébauche ; 55, « ligule ventrale » et partie de la base du « limbe » d'une ébauche âgée (AC, apex cau- 
linaire ; A,, À, et Aa, les 3 apex fohaires ; LI, « ligule » ; MI, méristéme intercalaire). 


3. Autres espèces d' Allrum 


En nous inspirant de la. classification. des feuilles. unifaciales des Monocotylédones 
donnée par Rora (1949), nous avons rencontré deux types de feuilles correspondant au 
type Allium cepa L., et au type Alltum porrum. 


a. Feuilles à « limbe » unifacial : Allium cepa L., A. cernuum Roth, A. obliquum 
L., A. nutans L.. A. odorum L., A. decipiens Fisch., A. montanum Sehmidt, A. panicula- 
tum L., caractérisées par : 
— un developpement foliaire identique à celui d'Alltum cepa L. ; 
— un « limbe » tubulaire à l'état adulte ; 
— une ligule d'importance variable, développée, réduite (A. obliquum L.), très réduite 
(A. odorum L.) ou à l'état de trace (A. nutans L.; A. cernuum). 
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b. Feuilles à extrémité distale unifaciale : A. porrum L., A. ampeloprasum L., carac- 
Lérisées par : 


— un développement homologue de celui d'A. porrum L. ; 
— un « limbe » aplati terminé par un sommet unifacial. 


4. Conclusion sur le genre Allium 


il nous apparait donc que, si la feuille d'Alltum est formée de trois parties apparem- 
ment distinctes (la « gaine » cylindrique close, le o hmbe » tubulaire ou aplati et terminé 
par une extrémité unifaciale, et la hgule, distincte ou manquante), elle provient, en réalité, 
de l'action de trois centres de croissance dans les premiers stades, à savoir : l apex pri- 
mordial A}, l'apex dorsal À, et, ultérieurement à ceux-ci, l'apex ventral A}. Ces trois apex 
prennent naissance dans l'assise sous-épidermique. 

Le premier conduit à la construction de l'ébauche composée d une gaine et d'un rudi- 
ment de limbe ; le second prend naissance sur la face abaxiale de cette ébauche et assurera 
la formation de la partie unifaciale de la feuille. L'apex ventral (4) se développe sur la 
face adaxiale de la jeune feuille et, contrairement à l'hypothèse de Turerkg (1948) et de 
Horn (1949), ne dérive pas de 'apex A}. Il est à remarquer que chez A. porrum il se forme 
à un niveau plus bas que chez A. cepa où il est beaucoup plus sur le flane de l'ancien 
sommet primordial. Dans tous les cas, la hgule n'apparait qu apres le fonctionnement des 
deux premiers apex et se traduit morphologiquement par une ligule apparente à la base 
du « limbe ». Elle résulte de l'activité combinée de Fassise sous-épidermique et de l'assise 
épidermique correspondante. 

Par la suite, un méristéme intercalaire situé à la base de la trés Jeune feuille continuera 
la croissance en hauteur de la gaine chez A. cepa et chez A. porrum. Un autre méristème 
intercalaire, plus distal, aura une position un peu différente dans les feuilles à limbe uni- 
facial en totalité et dans celles dont seule Fextrémité du limbe est unifaciale. Dans les 
premières (cas d'A. cepa L.), il n'affectera que les tissus issus de A, soulevant donc un 
ensemble cellulaire evlindrique (qui deviendra tubulaire par lyse des tissus centraux, le 
« limbe ». Dans le second cas (A. porrum L. par exemple), cette zone de croissance mter- 
calaire intéressera l'ensemble du sommet de l'ébauche foliaire et écartera de la gaine aussi 
bien le massif cellulaire issu de À,, que celui originaire de Ae, Il en résultera, entre une 
brève partie pleine et evlindrique, formée précocement par A3, et la gaine surmontée par 
la ligule due à A}, l'extension d'une bandelette aplatie formant l'essentiel du « limbe » de 
ces Allium. Le prolongement distal dA. porrum est done homologue de la totalité du 


limbe d'A. cepa. 


II. JUNCUS OBTUSIFLORUS EHRH. 


En coupe sagittale médiane, on constate les mêmes directions de croissance que chez 
les genres Allium et Iris (fig. 52). Le primordium foliaire, dont la région basale à valeur 
de gaine est bien développée et dont la région laminaire reste rudimentaire, est édifié par 
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un apex À, qui, dans l'ébauche, ne se reconnait plus que par une zone sous-épidermique 
recloisonnée. 

En effet, trés tót, l'apex primordial a cessé de croitre, tandis qu'un deuxiéme apex a 
pris naissance sur la face dorsale de cette ébauche (fig. 53). Cet apex se distingue par des 
dédoublements cellulaires de la couche sous-épidermique. Ce phénoméne se propage de 
proche en proche et l'une des assises ainsi constituée se divise anticlinalement. Dans les stades 
suivants, des séries de divisions dans les deux plans de cloisonnements affecteront cette zone 
jusqu'à la formation d'un massif cellulaire sous-épidermique, À,. L'apex A, arréte tôt sa 
croissance. La formation dorsale ainsi édifiée constituera, plus tard, le sommet unifacial 
de la feuille de Juncus obtusiflorus. Par la suite, l'élongation du « limbe » sera assurée par 
l'activité d'un méristème basal, à laquelle s'ajoutera l’activité du futur méristéme ventral. 

D'autre part, sur la face adaxiale de la trés jeune feuille, apparaissent des recloisonne- 
ments cellulaires sous-épidermiques. Il s'agit du méristéme ventral A4. Des divisions anti- 
clinales suivent immédiatement, affectant les assises nouvellement formées (fig. 54). Dans 
un stade suivant, des séries de divisions dans les deux sens, aussi bien périclinales du ant: 
clinales, se feront au niveau de cet apex ventral de facon à élaborer un massif cellulaire 
sous-épidermique. Au niveau de l'épiderme, on assiste à ce niveau à des recloisonnements 
antichnaux. Ces derniers se multiplient et proliférent, conduisant ainsi au soulèvement 
ligulaire, se traduisant morphologiquement par une ligule apparente sur la face antérieure 
de la feuille (fig. 55 : LL). 

Plus tardivement, une zone de croissance intercalaire à la base du soubassement ligu- 
laire se met à fonctionner (fig. 55). Il s'édifie ainsi une importante zone adaxiale correspon- 
dant au « méristème ventral » de Horn, Cette zone, très caractéristique, se distingue nette- 
ment de la zone centrale à grandes cellules du reste de la feuille. 

La feuille cylindrique de Juncus obtusiflorus se développe donc, dans les prenners 
stades, par l'activité de trois apex : A}, As, A.. L'apex secondaire A, arréte tôt sa CTOIS- 
sance et constituera plus tard le sommet unifacial ensiforme de la feuille âgée. L'activité 
du méristéme intercalaire basal déterminera la surrection de la partie cylindrique du 
«limbe » qui est composée de tissus initiés par À, et À, ,en ce qui concerne sa région abaxiale, 
et par À, pour sa partie ventrale, et repris par ce méristéme interealaire. 
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LES FEUILLES TERMINÉES PAR UN APEX COURT 


Nous avons rencontré de nombreuses feuilles terminées par un apex cylindrique, comme 
chez Hyacinthus (Liliacées), Sanseverinia (Agavacées), Crocus (lridaeées), et avons suivi 
l'évolution ontogénique de ces « leaf-apices » depuis les très jeunes feuilles jusqu'au stade 
adulte, pour essaver d'interpréter leurs rapports avec les autres feuilles unifaciales de Mono- 
cotylédones. 


L. HYACINTHUS ORIENTALIS L. 


Formation des feuilles 


Hyacinthus produit deux sortes de feuilles : 


— les « feuilles-gaines » ou écailles, les premières apparues, constituées par une « gaine » 
tubulaire et terminées par un limbe trés réduit, bien que mesurable sous le binoculaire ; 


— de grandes feuilles terminées par un court apex cylindrique, Quand elles sont trés 
Jeunes, autour de l'apex végétatif, elles paraissent constituées presque uniquement par la 
partie unifaciale laminaire. 


Des séries de coupes sagittales effectuées à 5 u montrent que la feuille d’/Zyacinthus 
croit également selon trois directions. Le premier apex A, arrête tôt son activité après 
avoir édifié l'ébauche de gaine et un rudiment de limbe, comme dans les cas précédents. 

Pendant l'arrét de divisions de l'apex primaire, des recloisonnements ont lieu dans 
la couche sous-épidermique de la région dorsale de l'ébauche. Cette activité s'étend aux 
cellules voisines et des cloisonnements antichinaux se produisent. dans les cellules ainsi 
dédoublées. Au stade suivant, des divisions dans les deux plans se répéteront jusqu à cons- 
titution d'un massif cellulaire sous-épidermique. Puis l'élongation de cette excroissance 
dorsale s'arréte par suite de l'arrêt de l'activité de cet apex Ag; celui-ci a done élaboré 
l'apex unifacial du « limbe » de la feuille adulte. 

Notre attention fut également retenue par la présence d'une protubérance, sur la face 
antérieure de la trés jeune feuille, à la limite entre la « gaine » et le « limbhe », peu visible 
en morphologie externe. Elle est caractérisée par des cloisonnements cellulaires. perich- 
naux de la couche sous-épidermique (fig. 07). L'une des cellules ainsi formée est aflectée 
immédiatement de divisions anticlinales édifiant un petit massif cellulaire; Bien que [ac- 
tivité de ce méristéme ventral soit trés discrète, elle est visible sur toutes les feuilles. 

Par la suite, un méristéme intercalaire basal, ainsi formé, assurera lélongation de 
toute la partie « laminaire » située au-dessus de A, et donnera la partie aplatie de la feuille. 
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Au fur et à mesure de son fonctionnement, cette zone prendra une prépondérance de plus 
en plus manifeste et finira par constituer la quasi totalité de la feuille adulte. 

L'évolution d’ Hyacinthus romanus L., H. azurea Chouard, H. sp. (des Jardins) est 
identique à celle d H. orientalis L. Cependant, l'activité du troisième apex ventral aboutit 
à un massif cellulaire sous-épidermique plus important. Dans tous les cas, l'épiderime ne 
présente aucune modification. 
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Fic. 56 et 57. — Hyacinthus orientalis L. : 56, coupe sagittale de l'apex dorsal d'une ébauche Toltaure ; 
57, début du développement de l’apex foliaire ventral. 

Fic. 58 et 59. — Sanseverinia sp. : 58, schéma d'une coupe sagittale de l'apex végétatif ; 59, coupe lon- 
gitudinale d'un primordium foliaire montrant l'initiation de l'apex dorsal (A,, À, et À., les trois apex 
fohaires). 

Fic. 60 et 61. — Crocus nudiflorus Sm. : 60, coupe longitudinale d'une jeune ébauche foliaire ; 61, coupe 
longitudinale du méristéme ventral d'une feuille âgée. 

Fic. 62. — Crocus aureus Sibth., coupe longitudinale de l'apex dorsal d'une jeune feuille. 


Fre 63 et 64. — Allium cepa L. : 63, schéma de la coupe longitudinale d'un apex vegétatif, indiquant 
(en pointillés) les zones de croissance intercalaire ; 65, coupe longitudinale montrant le méristeme 
intercalaire, entre les apex A, et A4. (A,, A, et A, les trois apex foliaires, MI, méristéme intercalaire). 


II SANSEVERINIA SP. 


Les premières feuilles qui apparaissent sont caractérisées par une « gaine » trés embras- 
sante à la base, et terminées par un « limbe » à peine indiqué. Ce sont les écailles externes. 
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La série suivante constitue les grandes feuilles terminées par un sommet cylindrique, très 
mince par rapport à celui de Hyacinthus, et trés court par rapport à la longueur totale de 
la feuille. En continuant la dissection vers l'apex végétatif, on constate que les trés jeunes 
feuilles sont formées d'une « gaine » trés courte et d'un « limbe » assez long, presque 
entièrement unifacial. 

Pour étudier l'ontogénie de la feuille, nous avons eu recours à deux plans de coupes 
sagittales. En effet, des coupes transversales de bourgeons néoformés à la hase de feuilles 
enterrées ont permis de noter lexistence de deux plans phyllotaxiques faisant entre eux 
un angle d'environ 559 ; il s'agit d'une phyllotaxie distique, avec une rotation du plan de 
la distichie entre la Ap et le 5* feuille. 

Le premier méristéme foliaire A, (fig. 59) est caractérisé par des recloisonnements 
périchnaux avant provoqué le soulèvement de l’ébauche foliaire. Cette dernière a été 
laconnée par des séries de divisions anticlinales et périclinales de l'assise sous-épidermique, 
l'épiderme ayant juste subi les vagues de divisions nécessaires à l'extension de l'épiderme 
du jeune primordium. Cette activité cesse tót et ne reprend plus dans la suite du dévelop- 
pement de la feuille, sı bien que l'apex A, a servi à élaborer exclusivement l'ébauche. 

On ne peut donc expliquer le développement du « limbe » visible sur toutes les feuilles 
que par l'intermédiaire de l'activité d'un autre méristème. En effet, une zone méristéma- 
tique importante se manifeste à la face abaxiale de l'ébauche. Ses cellules se distinguent 
par leur dédoublement qui s'étendra à cing niveaux de cellules de l'assise sous-épider- 
mique. Des cloisonnements anticlinaux divisent les nouvelles assises ainsi constituées. lls 
assurent l'élongation du « limbe » unifacial de la jeune feuille. Mais on constate que laeti- 
vité de cet apex secondaire cesse assez tôt ; il reste inhibé pendant la suite du développe- 
ment de la feuille. Ce phénomène se manifeste morphologiquement sur les feuilles adultes 
par la persistance du sommet cylindrique unifacial. 

Par la suite, un méristéme intercalaire situé à la base du « limbe » unifacial de la trés 
jeune feuille vient relayer le précédent et déclenchera l'élongation du « hmbe » linéaire des 
grandes feuilles. 

Nous avons également constaté l'existence d'un troisième méristème, localisé sur la 
face ventrale de la trés jeune feuille, à la frontière « gaine-limhe ». Son développement 
est identique à celui d’ Hyacinthus orientalis L. et ne se manifeste pas, non plus, en mor- 


phologie externe. 


III, CROCUS NUDIFLORUS Sm. 


Ce genre ne présente aucune espèce à feuille ensiforme, mais l'existence d'un som- 


met unifacial très court retient notre attention. 
ir Ee LG F H T ^" Kem » E ^ 
Crocus produit, lui aussi, deux sortes de feuilles, comme nous l'avons déjà vu chez 


Hyacinthus et Sanseverinta : 
— les « feuilles-gaines », formées d'une « gaine » fermée en tube, terminées par un 


moignon de limbe ; 
— les grandes feuilles constituées d'un « limbe » tronqué au sommet, démesurement 


long par rapport à la « gaine ». 
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Les coupes sagittales ont dû être réalisées suivant deux plans ; il y a en effet rotation 
d'environ 909 du plan de distichie entre les feuilles 2 et 5. 

Un premier apex foliaire met en place l'ébauche foliaire constituée d'une gaine et d'un 
rudiment de limbe. Pendant que s'arréte l'activité de l'apex A}, un deuxième apex se die: 
rencie dans l'assise sous-épidermique de la face abaxiale de l'ébauche foliaire. Il se dis: 
tingue par des dédoublements cellulaires, suivis de divisions anticlinales. Les séries de 
cloisonnements aussi bien anticlinaux que périclinaux des stades suivants assureront la 
formation du sommet unifacial court de la feuille. Dans la suite du développement de la 
feuille, seule l'activité d'un méristéme intercalaire basal assurera l'élongation de la région 
linéaire du « limbe » des grandes feuilles. 

Il apparait enfin un troisiéme apex localisé à la limite entre « limbe » et « gaine », de 
la face adaxiale de la feuille. Il est. visible aussi bien sur les « feuilles-écailles » que sur les 
grandes. L'assise sous-épidermique présente à un niveau des dédoublements cellulaires 
par recloisonnements périclinaux, et l'une, au moins, des assises nouvellement construites, 
est affectée de recloisonnements anticlinaux. Dans un stade ultérieur, une série de divi- 
sions aussi bien périclinales qu'anticlinales conduit à la formation d'un massif cellulaire 
(fig. 61) non apparent en morphologie externe. 

Notons que C. aureus Sibth. (fig. 62), et C. olivier J. Gay ont un développement 
identique à celui qu'on observe chez C. nudiflorus. 


IV. CONCLUSIONS SUR LES FEUILLES A APEX COURT 


L'étude ontogénique montre que les feuilles terminées par un apex cylindrique court 
assurent leur croissance par l'intermédiaire de trois apex foliaires : À, primaire, A, dor- 
sal, A, ventral. 

L'apex dorsal se développe secondairement sur la face dorsale de l'ébauche formée 
par l'activité de l'apex primaire. Il fonctionne pendant un temps très court et donne l'extré- 
mité distale unifaciale de la feuille, la plus grande partie du « limbe » étant le résultat de 
l'activité d'un méristème intercalaire basal. 

La feuille, morphologiquement dépourvue de ligule, montre, en coupe sagittale, un 
massif cellulaire provenant de A, et caractérisé par des recloisonnements périclinaux. Jus: 
qu'à présent, aucun des Botanistes antérieurs n'a mentionné son existence. Il se manifeste 
pourtant sur toutes les feuilles, depuis les stades jeunes jusqu'au stade adulte. 

Son emplacement est toujours localisé à la base du « limbe », sur la face ventrale de 
la feuille, c'est-à-dire à l'endroit où lon observe la protubérance cellulaire des feuilles 
ensiformes. 
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CONCLUSIONS GÉNÉRALES 


Au cours de cette étude nous avons observé le développement de quelques feuilles 
unifaciales de Monocotylédones depuis les premiers stades jusqu'au stade adulte. Ceci 
nous amène à les classer en : 


— feuilles ensiformes : Iridacées (Iris, Gladiolus), Cypéracées (Cladium flexuosum 
Clarke), Xyridacées (Xyris), Restionacées (Anarthria), Juncaginacées (Tetroncium magella- 
nicum. Willd), Haemodoracées (Conostylis) ; 


— feuilles ensiformes terminées par un « limbe » étalé (Dianella) ; 

— feuilles cylindriques dont un exemple est Allium cepa L. ; 

— feuilles cylindriques du tvpe Juncus ; 

— feuilles terminées par un apex unifacial court : Hyacinthus, Sanseverinia, Crocus. 


Plusieurs faits ont été retrouvés dans les différentes feuilles étudiées, et surtout l exis- 
tence de trois apex foliaires, apparaissant selon l'ordre chronologique suivant : A}, primor- 
dial ; As, dorsal ; A}, ventral. Ces trois apex ont une origine homologue : ils prennent nais- 
sance dans l’assise sous-épidermique à partir de recloisonnements périclinaux. puis anti- 
chnaux. 

Dans tous les cas, le premier apex À, cesse assez tôt de se diviser et reste inhibé durant 
le reste du développement de la feuille. Son activité est done limitée à la formation d'une 
ébauche constituée de gaine et de rudiment de limbe, ce dernier étant ce qui donne nor- 
malement le vrai limbe. 

Pendant l'arrêt de l'activité de l'apex A}, un deuxième apex se différencie sur un point 
de la face dorsale de l'ébauche indépendamment de A,. Il assurera la croissance du « limbe » 
unifacial, ou de la partie unifaciale du « himbe ». 

Un méristéme intercalaire reprendra plus tard l’élongation de ce « limbe ». 

Il est à remarquer l'apparition, près du sommet de la gaine. et sur la face adaxiale, 
de l'ébauche d'un méristème, pouvant être caractérisé par un dédoublement localisé de 
l’assise sous-épidermique par recloisonnements périclinaux, suivi immédiatement de 
quelques divisions anticlinales des cellules de l'une des assises ainsi formées et des divisions 
ultérieures aussi bien anticlinales que périclinales, conduisant à la formation d'un petit 
massif cellulaire. 

Ce phénomène est mis en évidence pour la première fois, chez les feuilles ensiformes 
et les feuilles terminées par un apex court. Il ne se manifeste pas, ou peu, en morphologie 
externe et correspond à la notion de « soubassement ligulaire », notion définie par TRAN 
Tur Tuver-Hoa dans les feuilles de Graminées. Il apparait après que les apex À, et ^, 
ont fonctionné, et constitue une formation ontogéniquement secondaire. 

En dehors de ces caractères communs à l'ensemble des feuilles unifaciales, les apex 
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foliaires À, et A, présentent des variations dans l'intensité ou la durée de leur fonctionne- 
ment, déterminant ainsi la morphologie externe de la feuille. 

L’apex dorsal reste actif jusqu'à ce que la feuille ait atteint son développement final 
dans les feuilles ensiformes et les feuilles cylindriques du type Allium cepa, alors que dans 
les autres feuilles son activité est trés réduite, comme chez Dianella, Allium porrum, 
Juncus obtusiflorus et dans les feuilles terminées par un apex court (Hyacinthus). 

Dans le premier cas, il assure l'élaboration complète du « limbe » unifacial, plein et 
aplati (feuilles ensiformes), ou lacuneux et rond (type Allium cepa). Dans le second cas, 
l’activité linitée de lapex dorsal se traduit morphologiquement par un sommet distal 
unifacial, le « Vorläuferspitze » des auteurs allemands ; par la suite, seul un méristème 
intercalaire basal fonctionnera, assurant l'élongation du « limbe » linéaire jusqu’au stade 
adulte. 

Les feuilles cylindriques offrent, par conséquent, une variation de structure, découlant 
du fonctionnement de l'apex dorsal. C'est ainsi que les feuilles dA. cepa et d'A. porrum, 
bien qu'ayant un développement identique dans leurs premiers stades, diffèrent par la 
formation, chez le second, d'un « limbe » linéaire bifacial, produit du méristème intercalaire. 

De méme, l'arrondissement du « limbe » unifacial d Allium cepa et celui de Juncus 
obtusiflorus différent. En effet, bien que ces « limbes » se ressemblent morphologiquement, 
leur processus de formation n'est pas semblable ontogéniquement, Chez le premier, larron- 
dissement de la lame résulte d'un phénomène schizogène. En effet, à la périphérie du «limbe » 
d'une Jeune feuille se différencient deux ou trois couches qui s’allongent radialement ; 
comme le parenchyme interne spongieux ne supporte pas la poussée de ces cellules périphe- 
riques, il se déchire en laissant des lacunes et, finalement, il se forme une cavité centrale. 

Chez Juncus obtusiflorus, la feuille est constituée d'un sommet unifacial ensiforme 
très court, porté par un « limbe » unifacial. L'arrondissement de ce dernier résulte de l'acti- 
vité d'un tissu ventral issu du méristème A, et qui s'étend sur la face adaxiale de la lame. 

[| est facile, à partir de ces différents exemples, d'établir tout un système d'homo- 
logies. C'est ainsi que la « lame » unifaciale des feuilles ensiformes et des feuilles eylindriques 
du type Allium cepa est homologue du sommet unifacial en carène A. porrum, de 
Juncus obtusiflorus et enfin de l'apex cylindrique unifacial terminant les feuilles d Hya- 
cinthus. Dans tous les cas, la partie unifaciale constitue une excroissance dorsale de l'ébauche 
toliaire (formée par le premier apex Aj), excroissance due à l'activité de l'apex As. 

Au niveau de l'apex ventral As, les différences rencontrées tiennent également à des 
variations d'intensité ou. de durée de fonctionnement. 

L'apex À, peut limiter son activité au niveau de l'assise sous-épidermique, condui- 
sant ainsi à la formation d'un « soubassement ligulaire » que nous avons observé chez les 
genres et les espèces à feuilles ensiformes et chez les feuilles terminées par un apex court 
( Hyacinthus, Sanseverinia, Crocus). 

TI peut étendre ses divisions jusqu'au niveau de Fépiderme recouvrant le o soubasse- 
ment hgulaire ».. [| résulte ainsi une prolifération ligulaire se traduisant morphologique- 
ment par une ligule apparente [eas des feuilles cvhndriques (tvpe. Allrum, type Juncus 
obtusiflorus), et de quelques feuilles ensiformes (Xyris decipiens, X. anceps, Anarthria laeets)]. 

L'apex X, peut aussi contribuer à l'édification d'une zone méristématique située sur 
la face ventrale de la feuille. Cette zone se forme à partir d'un méristéme intercalaire agis- 
sant sur le « soubassement ligulaire » qu'il avait formé (cas du Juncus obtusiflorus). 
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Examinons ces résultats en fonction de ceux connus jusqu'ici. 

Notons d'abord que l'existence de trois apex foliaires dans les feuilles de ce type n'a 
jamais été mentionnée dans la littérature. Ceci nous amène à réviser | opinion. jusqu'ici 
admise sur les directions de croissance de la feuille unifaciale. Hl n'est pas impossible que 
quelques feuilles de Dicotvlédones puissent présenter une ontogenése comparable. Citons 
ici le cas de fihombophyllum dolabriforme (Xizoacées), dont la feuille présente trois apex 
superposés visibles en morphologie externe (cf. fig. 942, IV et V de Tnorr, 1939) et, pro- 
bablement, de certains Saxifraga du type S. retusa (cf. Lazxiewski, 1896). 

Par ailleurs, le « limbe » unifacial des feuilles de Monocotvlédones a été le sujet de 
nombreuses interprétations. S'accordent-elles avec nos observations ? 

Pour le cas des feuilles ensiformes, ChERMEzOoN (1929) avait émis l'hypothèse sui- 
vante : « la disposition ensiforme suppose vraisemblablement le concours lors du dévelop- 
pement de l'ébauche foliaire de... déplacement dorsal du point de croissance » ; en réalité, 
nos observations montrent qu'il n'v a pas de déplacement de l'apex foliaire au cours de 
l'ontogénie mais bien apparition de nouveaux apex qui ne semblent pas dériver directe- 
ment de l'apex A,. 

Plus récemment Guépės (1967) adopte une autre interprétation de la feuille ensi- 
forme des Iridacées. ll reprend le concept de stipule médiane de Trott (1939), formation 
resultant de l « union de deux proliférations en oreillettes de la région distale de la gaine ». 
Dans le cas des Iris, la lame ensiforme serait alors le « limbe (qui) naît après et apparem- 
ment sur le dos de la stipule médiane ». Rien dans l'ontogénie n'indique la possibilité d'une 
telle union, et le besoin de faire intervenir la si commode notion de développement pro- 
leptique ne plaide pas en faveur de cette hypothèse. D'autre part. l existence. constante 
d'un troisième apex la contredit formellement, En effet, les € prohférations en oreillettes 
de la région distale de la gaine » devraient s'unir, dans cette hypothèse, pour former, d'une 
part la ligule que nous avons observée (originaire de A4) et d'autre part la a stipule médiane » 
(provenant de A,) ; il est évident que deux organes latéraux pairs ne peuvent se rejoindre 
par leur marge, pour donner simultanément deux organes impairs superposés, d origine 
ontogénique différente. 

ln ce qui concerne les feuilles cylindriques, Rorit (1949, interprète la feuille unifa- 
ciale de Juncus obtusiflorus comme résultant de l'activité combinée de lapex primaire 
A, ct d'un apex ventral. Elle la qualifie de feuille « monopodiale » en opposition avec les 
feuilles o sympodiales » d'Alltum et d Iris. Cette hypothèse ne correspond guere avee la 
marche ontogénique et m'explique pas la morphologie externe de la feuille adulte. En effet, 
celle-ci est formée d'un sommet plein et aplati résultant de l'activité réduite de | apex 
dorsal et d'une partie creuse et cylindrique, d'origine différente. 

En ce qui concerne les feuilles d'Alftum, nous repoussons l'hypothèse de THIELKE 
(1948) selon laquelle la € lame » (« Spreite ») de la feuille d'A. cepa est | équivalent du 
« limbe » entier de la feuille d'A. porrum. Pour cet auteur. la feuille d A. porrum n aurait. 
subi iei qu'un aplatissement transversal et la pointe terminale en forme de carène corres- 
pondrait à une complication de nature tertiaire, L'étude ontogénique montre que le « Iimbe » 
unifacial (« Rundspreite » de Horn) d'A. cepa correspond au sommet unifacial («€ Vor- 
liuferspitze ») d'A. porrum, tous les deux étant le produit de l activité d'un apex dorsal, 
activité continue chez le premier, et réduite chez le deuxième. Ces résultats rejoignent les 
observations de Horn (1949) : « Dieser dorsale Auswuchs kann entweder eine sog. « um- 
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faziale » massive Vorläuferspitze bei geringen. Lángenwachstum oder ein « unifaziales » 
Oberblatt hervorbringen » (p. 330). 

Nous constatons donc que la zone arrondie des feuilles (aussi bien la « Spreite nd A. 
cepa, que la « Vorläuferspitze » d A. porrum) ne résulte pas d'un rapprochement des bords 
de la feuille, hypothèse souvent émise pour expliquer la naissance des organes cylindriques. 

Quant aux feuilles terminées par un apex cylindrique court, l'interprétation de Gué- 
DÈS (1965) considérant le mucron terminal de la feuille de la Jacinthe ou de la Tulipe comme 
issu de « l'union des lames antérieure et postérieure », ne concorde nullement avec les faits 
observables. De même, l'interprétation morphologique d'AnnEn, selon laquelle ce genre 
de feuilles ne présente pas de vrai « lamina », ne nous parait pas admissible. En effet, ce 
sommet cylindrique court est le résultat de l'activité d'un apex secondaire dorsal, iden- 
tique à celui qui a donné naissance au « limbe » unifacial des feuilles ensiformes et à celui 
des feuilles cylindriques. Il représente donc une entité morphologique bien distincte. 

En ce qui concerne le troisiéme apex foliaire, ventral, nous avons rencontré de moins 
nombreux écrits, bien qu'il soit présent sur toutes les formes de feuilles que nous avons 
étudiées. 

Leur mode d'initiation sur les feuilles cylindriques fut l'objet d'une vive discussion. 
C'est ainsi que Rora (1949) expliquait que le méristéme ventral (4,) d'Allium cepa se 
développait à partir de l'apex primaire (A) contrairement à celui d'A. porrum qui se 
formait indépendamment de l’apex A, sur la face antérieure de la « gaine ». Elle interpre- 
tait donc la ligule de la premiére espéce comme la continuation du sommet primaire. Par 
ailleurs, cet auteur homologue la ligule à la « Medianstipel » des Dicotylédones. THIELKE 
(1948) pensait que la place du sommet primaire. (A,) d'A. porrum ne se déterminerait 
plus en morphologie externe que par la ligule, ce qui suppose que la ligule d' A. porrum 
se développait également à partir de l'apex A. 

Pour notre compte, le résultat des observations montre que l'apex ventral de ces deux 
espèces d Allium prend naissance un peu en dessous du sommet de l'ébauche, à la limite 
entre la gaine et le limbe véritable (qui reste rudimentaire), sur la face adaxiale de la trés 
jeune feuille. 

En 1923, Gnose avait supposé que, dans bien des cas, il existe un apex ventral qui 
peut évoluer en un « limbe », se traduisant par une membrane mince parcourant toute la 
face ventrale de la feuille (cas tératologique observé chez Allium ursinum L.), mais ses 
Observations restent incomplétes. 

Aucun de nos prédécesseurs n'a signalé l'existence du troisième apex foliaire sur la 
face ventrale des feuilles ensiformes et des feuilles terminées par un apex cylindrique court. 
seule Roru, en 1949, avait signalé la présence d'une ligule sur les feuilles aplaties d Ir- 
dacées, mais jamais sur les feuilles ensiformes : « Wir dürfen dabei nun nicht. vergessen, 
das es bei den Iridaceen auch nich sehwertfórmig ausgebildete Flackblätter, zum Beispiel, 
das von Rosea purpurea, das sogar mit einer Ligula ausgestattet ist, wobei man die Ligula 
derjenigen von Allium porrum homolog setzen darf » (p. 329). Nos observations montrent 
que ce méristème existe toujours, mais qu'il peut rester inhibé, ne se traduisant pas alors 
en morphologie externe, ce qui rejoint les observations de Tran Tur Tuyer-Hoa sur le 
« soubassement ligulaire » de certaines feuilles de Graminées. 

La feuille « unifaciale » de Monocotylédone présente ainsi une uniformité trés remar- 
quable dans le processus de son développement. En effet, elle est « bifaciale » dans les pre- 
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miers stades de formation. Cette phase correspond à la mise en place d'une ébauche eons- 
tituée d'une gaine et d'un limbe rudimentaire, puis cette structure s'arrête en faveur de Ja 
partie « unifaciale », résultant de la croissance d'un méristème abaxial néoformé. Par eon- 
séquent, l'hypothèse de Gu£pEs (1965), selon laquelle l'apex du « phvllome unifacial » 
des Monocotylédones est le méme que celui du « phyllome bifaeial » dont il dériverait, ne 
peut concorder avec les résultats de nos observations. De méme, l'hypothèse de Bucnur- 
NAU (1890), reprise par GoesEr (1901) et par Apamson (1925), qui voient dans la feuille uni- 
faciale des Joncées une feuille bifaciale avec une « suppression de la partie adaxiale », ne 
peut plus étre soutenue. 

Nous constatons donc, d'une part, que des formations morphologiquement différentes 
telles que les feuilles d'/rts, Juncus, Allium, Crocus ont une origine semblable, d'autre 
part. que des feuilles analogues au stade adulte comme celles d Allium cepa et de Juncus 
obtusiflorus ne sont pas entièrement identiques, le processus d'arrondissement étant 
différent. 

Enfin, du point de vue phvlogénique, il est remarquable de constater l'identité de struc- 
ture des premiers stades ontogéniques de ces feuilles. Bien entendu, il convient mainte- 
nant de rechercher si des feuilles de type plus « habituel », la feuille graminéenne par exemple, 
ne manifestent pas des stades ontogéniques comparables. L'existence de ces trois apex, 
d'activité variable, aurait alors une valeur plus générale et permettrait. d'entrevoir une 
origine possible de la feuille des Monocotylédones. 
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